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ÉLICITATION ET RÉSISTANCE INDUITE 


par Maud BRUNETEAU* et Pierre RICCI** 


RÉSUMÉ. — Au cours des interactions plantes-parasites, des molécules appelées élici- 
teurs et provenant de l'un ou de l'autre partenaire interviennent comme signaux pour 
déclencher chez le végétal des mécanismes actifs de défense. L'effet caractéristique de 


ces éliciteurs est d'induire une protection de la plante à l'égard. d'infections ultérieures. 
Selon les cas, cette protection est localisée aux tissus directement traités ou s'étend 
de maniére systémique à l'ensemble de l'organisme. 


SUMMARY. — Elicitors are signal-molecules which are produced during the interactions 
plant-parasite by either of the partners. They trigger off self-defense mechanisms of the 
vegetal and induce a protective effect against further infections, This effect in either 
located in the tissues directly implicated or spreads the whole organism in a systemic 
way. 


MOTS CLÉS : interactions, éliciteurs, signaux, protection, systémique. 


INTRODUCTION 


Les plantes subissent au cours de leur vie toutes sortes d'agressions dont 
celles de nombreux parasites qui provoquent chez le végétal des états patho- 
logiques plus ou moins graves. 

Le devenir de l'interaction entre plante et parasite se décide dans les pre- 
miéres heures qui suivent la phase de pénétration et au cours desquelles se 
manifestent localement d'importantes modifications biochimiques et histo- 
logiques. Ces modifications peuvent aboutir à créer un état de résistance lo- 
cale ou s'étendant de maniére systémique (DE WIT, 1985). Ces deux compo- 
santes peuvent d'ailleurs étre simultanément présentes dans la réponse de la 
plante. 

On admet actuellement que les réactions de défense des plantes sont 
induites par la reconnaissance du «non soi» qui peut avoir lieu soit au cours 


* Laboratoire de Biochimie Microbienne, Université Claude Bernard, Lyon I, CNRS 
UA 1176, 43 Bd du 11 Novembre 1918, F-69622 Villeurbanne Cedex. 


** LN.R.A, Villa Thuret, BP. 2078, F-06606 Antibes Cedex. 


Source : MNHN, Paris 


174 M. BRUNETEAU et P. RICCI 


de l'infection (KUC, 1982 a, b, c), ou étre provoquée artificiellement par un 
prétraitement de la plante avec des composés appelés éliciteurs. 

Pendant longtemps les phénoménes de la résistance induite chez les végé- 
taux ont surtout été envisagés sous leur aspect défense. Ce n'est que depuis 
quelques années seulement qu'a été entrepris l'isolement à partir d'agents 
pathogénes de substances responsables du déclenchement chez la plante d'un 
état de résistance induite ou de phénoménes corrélatifs de cette résistance. 

Nous proposons dans le présent article de décrire la nature des effecteurs 
de la résistance induite et des inducteurs de résistance connus actuellement. 
Nous rapporterons aussi les résultats de nombreux travaux qui permettent 
d'avoir une approche du niveau et du mode d'action primaire de ces éliciteurs 
et de leur attribuer un róle éventuel dans les interactions hóte-parasite. 


LES EFFECTEURS DE LA RÉSISTANCE INDUITE 


Une plante réagit activement aux tentatives d'infection par un ensemble 
de mécanismes qui aboutissent à la résistance induite. Les premiéres mani- 
festations de cette fonction de défense générale de la plante consistent le 
plus souvent en une synthése d'éthyléne (ESQUERRE-TUGAYE & al., 1980; 
TOPPAN & ESQUERRE-TUGAYE, 1984), en une synthèse d'enzymes ly- 
tiques susceptibles de lyser les parois fongiques, chitinase, 8 (1,3) glucanase 
(HAMMERSCHMIDT & KUC, 1982; ROBY & al., 1987; KUROSAKI & al., 
1987a), en une synthése d'inhibiteurs protéasiques. Cette activité métabo- 
lique s'accompagne souvent également d'une synthése et d'une accumulation 
localisée de métabolites secondaires, phénolamides et phytoalexines 
(STOESSL, 1965, 1967; PONCHET & al., 1982, 1984; MANSFIELD, 1982; 
BOUILLANT & al., 1983), d'une modification locale de la composition des 
parois végétales avec accumulation de callose, cellulose, lignine, cutine 
(HACHLER & HOHL, 1982), de glycoprotéines riches en hydroxyproline 
(ESQUERRE-TUGAYE & LAMPORT, 1979; ESQUERRE-TUGAYE & al., 
1979). 

Ces effecteurs de résistance s'opposent à la progression des microorga- 
nismes pathogénes. Parmi ces mécanismes, les plus étudiés sont la synthése 
et l'accumulation des phytoalexines; PAXTON (1981) définit les phyto- 
alexines comme étant des composés antimicrobiens de faible masse molécu- 
laire synthétisés et accumulés dans les plantes aprés exposition à des micro- 
organismes. Ce sont des produits issus du métabolisme secondaire des végé- 
taux, trés divers selon les espéces dans leur nature et leur voie de biosynthése 
(Fig. 1). 

Les phytoalexines ne sont pas seulement des agents antimicrobiens, elles 
sont également phytotoxiques pour la plante qui les produit (SMITH, 1982; 
ZERINGUE, 1987); AMIN & al. (1987) ont démontré que l'effet phyto- 
toxique de la 6-méthoxy-melléine, phytoalexine accumulée chez la carotte, 
se traduit par une inhibition de la phosphorylation des protéines solubles 
par inactivation du systéme calmoduline-calcium. 
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Figure 1 — Nature chimique et voies de biosynthése des phytoalexines (d'aprés RICCI, 1986). 
Figure 1 — Chemical nature and biosynthesis pathways of phytoalexines (from RICCI, 1986). 


LES INDUCTEURS DE RÉSISTANCE. 
DÉFINITION ET NATURE CHIMIQUE 


L'implication de la synthése et de l'accumulation des phytoalexines dans la 
résistance a été démontrée dans de nombreuses interactions (MANSFIELD, 
1982; FABRE & al, 1986) et les phytoalexines sont des marqueurs métabo- 
liques trés souvent utilisés pour définir si une substance est biologiquement 
active dans le processus de l’élicitation. 

Ainsi à l'origine KEEN & al. (1972) ont introduit le terme d'éliciteur pour 
désigner les substances capables de déclencher la production de phytoalexines 
dans une plante, en l'absence de l'organisme pathogène vivant. Toutefois comme 
le note STOESSL (1982), les phytoalexines ne sont aucunement les agents 
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' PLANTE INDUCT EON 
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Tableau 1 — Éliciteurs Polysaccharidiques et Glycoprotéiques. 
Table I — Polysaccharidic and Glycoproteic Elicitors. 
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d'un mécanisme de défense unique et méme, dans certains cas, elles ne jouent 
aucun róle dans la résistance induite (MOLOT & al., 1986) ce qui fait qu'actuel- 
lement nous préférons définir un éliciteur comme une substance intervenant 
dans une interaction hóte-parasite et capable d'induire chez le végétal un état 
de résistance ou de déclencher des phénomènes corrélatifs de cette résistance 
(RICCI & BRUNETEAU, 1984; RICCI, 1986). 


Les éliciteurs actuellement connus, peuvent être classés en éliciteurs exogènes 
et en éliciteurs endogénes. Parmi les éliciteurs exogénes, il faut distinguer ceux 
qui sont d'origine biotique et abiotique. 


Éliciteurs exogénes biotiques 


Les éliciteurs exogénes biotiques regroupent les composés fongiques et 
bactériens isolés de la paroi ou du filtrat de culture. Ce sont soit des polysaccha- 
rides, soit des glycoprotéines, soit des lipides. 

De très nombreux glycanes montrent une activité inductrice de phytoalexine 
(Tabl. I). Une seule structure est actuellement connue, il s'agit d'un heptaglu- 
coside isolé de la paroi de Phytophthora megasperma (Fig. 2) (SHARP & al., 
1984 a, b). 
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Figure 2 — Structure de l'heptaglucoside fongique isolé de Phytophthora megasperma, 
(d'après SHARP & al., 1984 b). 


Figure 2 — Structure of the fungal heptaglucoside from Phytophthora megasperma. (from 
SHARP & al., 1984b). 


Des glycopeptides inducteurs de glycéolline, phytoalexine accumulée chez 
le soja ont également été extraits de la paroi de Phytophthora megasperma 
(KEEN & LEGRAND, 1980). Des glycopeptides isolés de Cladosporium fulvum 
élicitent l'accumulation de rishitine chez la tomate (DE WIT & ROSEBOOM, 
1980; DE WIT & KODDE, 1981}, Chez le melon, la synthèse d'éthyléne est 
stimulée par des fractions phosphoglycopeptidiques isolées du mycélium de 
Colletotrichum lagenarium (TOPPAN & ESQUERRE-TUGAYE, 1984; ROBY & 
al, 1985). FABRE & al. (1986) ont isolé de la paroi de Phytophthora parasi- 
tica des éliciteurs glycopeptidiques qui induisent chez l'eillet une protection 
vis-à-vis du parasite, corrélée à l'accumulation de dianthalexine et de dian- 
thramide A (Tabl. I). 

Ont également été isolées d'autres glycoprotéines dont le pouvoir éliciteur 
est lié à une activité enzymatique : activité endopeptidasique (SWINBURNE, 
1975), ou encore activité s'exergant au niveau des composés pectiques (LEE & 
WEST, 1981; DAVIS & al., 1982, 1984) (Tabl. I). 


Source : MNHN, Paris 


178 M, BRUNETEAU et P. RICCI 


Les éliciteurs lipidiques (Tabl. II) ont été surtout isolés du mycélium de 
Phytophthora infestans. Ce sont des fractions lipoconjuguées contenant des 
acides gras insaturés en C20, l'acide arachidonique et l'acide eicosapentaénoïque 
(BOSTOCK & KUC, 1980; BOSTOCK & al, 1981; KURANTZ & OSMAN, 
1983). Dans la paroi fongique, ces acides pourraient amidifier les groupements 
aminés des résidus glucosamine (GARAS & KUC, 1981). 


, PLANTE INDUCT tow 
MATURE DE L'ELICITEUR ORIGINE TIBLE E REFERENCES 


ACIDES GRAS INSATURES Ed C6 
—— 


# ACIDE 5,8,11,14,17 KURANTZ © OSMAN (1983) 
CIS-ELCOSAPENTAENOTOLIE e z P 
H 
* ACIDE 5,8,11.18 H 0 : BOSTOCK m KUC (1980) 
CES- EJCOSATETRAENDI QUE Y n] 
T M A 
GLYCOLIPIDES D L 
Ge — M E 
GLEN GLEN ae GLEN P X 
I I I E | 
NH NH NH H | ARAS & KUC (1981? 
[ew f zl 5 K 
R-C0 a E 
R-CO = ACIDES GRAS INSATURES EN C, 4 5 
20 0 
g R E 
TRIGLYCERIDES S 
SE A 
CH, — CH — CH» : 
pc d. T à 
Q Ü D 1 D KURAST2 &  O&MAS (1983) 
l U 
N Ẹ 
I -c0 ] 
F R T 
R-CO = ACIDES GRAS INSATURES BA C, i 
20 t E 
R 
$ R p 
PHOSPHOL [PIDES 
pace Li tet T E E 
m CERAMIDE AMINOETHYL PHOSPHONATE A N 
d h # 4 CREAMER 4 BOSTOCK (1986) 
CH3- (CH3) -CH =CH-CH-CH- 0-P — Ch-CH5-NH 
P DCN pr 272 2 5 D 
OH NH — OH E 
1 
R-Cü S 


R - C0 =ACIÐE 5,8,11.14 
CIS-EYCOSATETRAENOYQUE 


Tableau II — Éliciteurs Lipidiques 
Table II — Lipidic Elicitors. 


Récemment des éliciteurs phospholipidiques ont été isolés du mycélium de 
Phytophthora infestans (CREAMER & BOSTOCK, 1986) et de Phytophthora 
capsici (LHOMME & al., 1986). 


Ainsi la nature chimique des éliciteurs exogénes biotiques présente une grande 
div ersité. 
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Dans le cas d'éliciteurs glycoconjugués l'intégrité de la molécule ou une partie 
seulement est indispensable pour l'expression de son activité élicitrice. 

L'activité des fractions glycopeptidiques isolées de Colletotrichum lagenarium 
ou de Phytophthora megasperma dépend de la partie polysaccharidique; dans le 
cas des glycopeptides isolés de Cladosporium fulvum, l'activité élicitrice de 
rishitine chez la tomate dépend de la partie protéique. En ce qui concerne les 
éliciteurs de dianthalexine et de dianthramide A chez l’œillet, l'intégrité de la 
molécule glycopeptidique est nécessaire pour l'expression de son activité bio- 
logique. 

Par ailleurs la structure des composés fongiques, biologiquement actifs, 
intervenant dans le systéme Phytophthora megasperma-soja, semble avoir une 
incidence dans la réaction d'élicitation puisque les diverses fractions élicitrices 
différent par leur niveau d'activité (KEEN & al., 1983). 

L'incidence de la composition et de la structure des composés fongiques dans 
le phénomène d'éicitation a également été observée récemment par HAMDAN 
& DIXON (1987). Ces auteurs ont noté que l'induction de l'activité des enzymes 
intervenant dans la biosynthése des phytoalexines dépendait du taux de mannose 
présent dans les fractions actives isolées du filtrat de culture de Colletotrichum 
lindemuthianum. 


Éliciteurs exogénes abiotiques 


L'accumulation de phytoalexines a été depuis longtemps observée lorsqu'une 
plante est soumise à l'action d'un traitement physicochimique (BAILEY, 1982). 
Cette élicitation dite «abiotique» (YOSHIKAWA, 1978) provoque des dom- 
mages cellulaires ou une nécrose consécutive à un effet de blessure ou de cyto- 
toxicité (ISHIGURI & al., 1978). RICCI & ROUSSE (1983) ont démontré que 
linduction de phytoalexines par un herbicide sélectif n'a lieu que chez les 
plantes pour lesquelles ce composé est phytotoxique. 


Éliciteurs endogénes 


L'existence d'éliciteurs constitutifs (HARGREAVES & BAILEY, 1978) ou 
endogénes (HAHN & al., 1981) a été démontrée par les travaux de HARGREA- 
VES & BAILEY (1978) de HARGREAVES & SELBY (1978) et de LYON 
& ALBERSHEIM (1982), Elle a été confirmée par les travaux de DIXON & al. 
(1983). Ces auteurs ont montré que la plante peut relarguer à partir de ses 
propres tissus des substances ayant une activité élicitrice sur elle-méme. Un 
éliciteur endogéne du soja extrait de la paroi végétale par hydrolyse acide ou 
hydrolyse enzymatique (DAVIS & al., 1982, 1984) est un polysaccharide pec- 
tique, un @-D-dodécagalacturonide (NOTHNAGEL & al., 1983). 


MODE ET NIVEAU D'ACTION DES INDUCTEURS DE RÉSISTANCE 


Le mode et le niveau d'action des éliciteurs chez le végétal sont assez mal 
définis actuellement. 
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Certains éliciteurs exogénes peuvent avoir un effet cytotoxique qui aboutit 
à la libération d'un médiateur d'origine végétale, l'éliciteur endogène (Fig. 3). 
Il paraît très vraisemblable que les mécanismes de défense des plantes puissent 
s'orienter sous la dépendance de fragments polysaccharidiques de leur propre 
paroi cellulaire, fragments qui se comportent comme des substances de régu- 
lation. ALBERSHEIM & DARVILL (1985) les appellent les oligosaccharines. 


ÉLICITEUR EXOGENE [SIGNAL PRIMAIRE] 
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Figure 3 — Voies d'accès de l'éliciteur exogène de la paroi à la membrane de la cellule 
végétale. 


Figure 3 — Access ways of the exogenous elicitor from the cell wall to the membrane of 
the plant cell. 


La découverte d'éliciteurs endogénes dans des tissus nécrosés a conduit 
BAILEY (1982) à proposer l'hypothèse selon laquelle l'élicitation passerait 
obligatoirement par une nécrose cellulaire. Récemment BONNET & al. (1985, 
1986) ont isolé du milieu de culture de diverses espèces de Phytophthora incom- 
patibles pour le tabac des inducteurs de nécrose foliaire, qui élicitent en même 
temps une protection de cette plante vis-à-vis de son parasite, Phytophthora 
nicotianae. Yl n'est pas certain que cette situation soit générale. 

La cible finale de l'éliciteur, éventuellement via certains médiateurs, est le 
génóme. L'élicitation = pour effet d'activer les gènes codant pour les enzymes 
de la voie de biosynthése des phytoalexines (LAWTON & al., 1983 a, b). 

Le chitosane, éliciteur chez le pois confronté à Fusarium solani, accéderait 
au noyau de la cellule-hóte et HADWIGER & BECKMAN (1980) supposent 
qu'il interférerait directement avec le matériel génétique. Mais les cibles pri- 
maires de l'éliciteur peuvent être aussi des récepteurs portés par la membrane 
plasmique de la cellule végétale. 

L'existence de récepteurs membranaires n'a été que partiellement démontrée 
par YOSHIKAWA & al. (1983) puis récemment par SCHMIDT & EBEL (1987). 


` 


La transmission du message à travers la membrane pourrait alors résulter 
d'une interaction avec un effecteur membranaire, ce qui suppose l'existence de 
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messagers secondaires. Il est postulé à l'heure actuelle que ces messagers pour- 
raient étre l'éthyléne et le calcium. 
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Figure 4 — Mode d'action primaire des éliciteurs (d'après KÓHLE k al., 1985). 
Figure 4 — Mode of action of the elicitors (from KOHLE & al., 1985). 


De nombreux travaux de l’équipe d'ESQUERRE-TUGAYE (TOPPAN & al., 
1982; TOPPAN & ESQUERRE-TUGAYE, 1984; ROBY & al., 1985) ont montré 
qu'un effet primaire des éliciteurs est de stimuler chez la plante la production 
d'éthyléne, considéré comme un signal dans la synthèse protéique. 


STAB & EBEL (1987) ont montré pour leur part que la réponse à l'éliciteur 
était calcium dépendante. Ce dernier peut alors jouer un rôle de messager se- 
condaire activant des systémes enzymatiques impliqués dans la biosynthése 
des métabolites secondaires (ZOOK & al., 1987). 


Selon les travaux de KUROSAKI & al. (1987 b) le calcium interviendrait 
dans la synthése de la 6-méthoxy-melléine, phytoalexine induite dans les cellules 
de carotte, corrélativement avec l'AMP-cyclique. En revanche, chez le soja, 
HAHN & GRISEBACH (1983) n'observent aucune corrélation entre l'élicitation 
de glycéolline et le taux d’AMP-cyclique. 

On peut aussi supposer une intervention de la calmoduline chez l'ceillet; la 


chlorpromazine, un inhibiteur de la calmoduline, bloque l'élicitation des phyto- 
alexines par les glycopeptides de Phytophthora parasitica (FERRARIS, 1987). 
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RÓLE ÉVENTUEL DES ÉLICITEURS 
DANS L'INTERACTION HÔTE -PARASITE 


Il est bien acquis aujourd’hui que des substances isolées de champignons ou 
bactéries pathogènes induisent chez les plantes des mécanismes de défense et, 
qu'apportées antérieurement à une inoculation, elles puissent assurer une protec- 
tion. En revanche, il n'a pas été démontré en général que ces éliciteurs inter- 
viennent effectivement au cours des interactions plantes-parasites, mais c'est là 
une hypothése raisonnable. 

Dans une telle interaction, éliciteurs microbiens libérés par les enzymes de 
la plante (KEEN & YOSHIKAWA, 1983; WOODWARD & al., 1980; HADWI- 
GER & al, 1981; GALLIARD, 1978) et éliciteurs endogénes libérés par les 
enzymes du parasite (DAVIS & al., 1982, 1984) ou par suite de l'action nécro- 
tique de ses phytotoxines pourraient concourir de maniére additive voire syner- 
gique (DAVIS & al., 1986) à induire la mise en place de mécanismes multiples 
contribuant à créer dans les tissus du végétal un état de résistance à l'infection 
(Fig. 5). La résistance effective dépendrait d'une part de la rapidité d'installation 
du parasite, d'autre part d'une régulation des modalités de réponse de la plante 
à l'éliciteur. 
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Figure 5 — Rôle des éliciteurs dans l'interaction hôte-parasite (d’après RICCI & BRUNE- 
TEAU, 1984). 


Figure E — Role of the elicitors in host-parasite interaction (from RICCI & BRUNETEAU, 
1984). 
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Ainsi, la capacité des isolats de Phytophthora parasitica à infecter l’œillet 
dépend essentiellement de leur aptitude à coloniser les tissus avant l'apparition 
des phytoalexines (RICCI, 1986). Pour éviter la résistance qu'ils induisent chez 
la plante, d'autres parasites en réduisent les effets, par exemple en détoxifiant 
les phytoalexines (VAN ETTEN, 1982), ou dépriment la capacité de réaction 
du végétal par émission d'une pathotoxine, 

I] a aussi été proposé que les éliciteurs pourraient étre directement des sup- 
ports de la spécificité parasitaire. L'interaction compatible correspondrait à la 
non-reconnaissance de «l'éliciteur spécifique» par la plante sensible (KEEN, 
1982). Dans les feuilles de tomates infectées par Cladosporium fulvum on trouve 
des protéines qui portent la spécificité parasitaire du champignon : elles n'in- 
duisent de nécrose que chez les variétés de tomate incompatibles avec la race 
de C. fulvum utilisée; ces protéines peuvent étre considérées comme des élici- 
teurs de nécrose spécifiques (DE WIT & al., 1984, 1985). 

Une situation comparable pourrait exister, au niveau de la spécificité d'hóte 
cette fois, dans les interactions tabac-Phytophthora : P. nicotianae est la seule 
espèce à n'induire ni nécrose foliaire ni protection chez cette plante (BONNET, 
1985). 

De ce point de vue cependant, la plupart des éliciteurs actuellement isolés 
doivent être considérés comme aspécifiques (DARVILL & ALBERSHEIM, 
1984). Ce qui n'empéche pas qu'ils soient reconnus par la plante avec une grande 
spécificité chimique : dans le cas de l'heptaglucoside de Phytophthora mega- 
sperma (Fig. 2), la position des deux ramifications (1,3) conditionne l'activiré 
élicitrice chez le soja (SHARP & al., 1984 c). 


CONCLUSION 


La caractérisation de molécules naturelles capables d'induire chez les plantes 
un état de résistance ouvre des perspectives passionnantes pour la compréhension 
du parasitisme comme pour la lutte phytosanitaire. 

L'utilisation directe des éliciteurs comme agents de traitement préventif 
des cultures = évidemment été tentée. Elle se heurte cependant à des difficultés 
pratiques 1 complexité, diversité et dégradabilité des motifs actifs, difficulté de 
pénétration, caractère généralement local, temporaire et partiel de la protection 
obtenue. Elle n’est peut-être pas sans inconvénient non plus si on songe aux 
possibles effets physiologiques non intentionnels des éliciteurs ou au risque de 
voir les populations parasitaires s'adapter aux mécanismes de défense de la plante 
d'autant plus vite que ceux-ci seront exposés en permanence. 

Mais les éliciteurs sont aussi des révélateurs de la nature et de l'intensité du 
potentiel de défense d'un végétal. A ce titre, ils peuvent constituer des outils 
précieux pour identifier les traitements chimiques et cuituraux capables de 
limiter les risques d'infection parasitaire, ou pour la sélection de nouvelles sour- 
ces de résistance. 
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Enfin, c'est sûrement de l'élucidation du mode d'action des divers éliciteurs 
sur la cellule végétale et sur la plante entiére que découleront les progrés les 
plus significatifs. La connaissance que nous en avons aujourd'hui est encore 
fragmentaire et imprécise. 


IL faut souligner en particulier que la plupart des expériences sont réalisées 
avec des extraits éliciteurs bruts ou seulement partiellement purifiés. L'isole- 
ment et la caractérisation complète des motifs éliciteurs, l'obtention de prépa- 
rations élicitrices chimiquement définies pour les essais biologiques constituent 
une étape indispensable que le Biochimiste et le Phytopathologiste doivent 
franchir de concert. 
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